




































and Wilcox, 1980; Lande, 1987; Gilpin and Hanski, 1991; Nee and May, 1992; Kubo et 





レーションを用いて研究されている（Higgins et al., 1996; Tilman et al., 1997; Etter and 
Caswell, 1994; Durrett and Levin, 1994; Kareiva and Wennergren, 1995; Hanski, 1999; 
Takasu et al., 1999; Ohsawa et al., 2002）。 
一方、このような不均質空間における存続条件を数学的に解析した研究もある。例えば、




and Freidlin, 1979; Freidlin, 1984, 1985; Papanicolaou and Xin, 1991; Hudson and 







度や伝播パターンを数学的に求める方法を導出している（Kinezaki et al., 2003）。 さら
に、島状環境、格子状コリドー環境を帯状分断環境に加えて３種類の特殊なタイプの 2 次
元周期的分断環境における侵入速度や拡散パターンの研究から周期的分断化の影響の研究









2.1 Fisher モデル 
生物の侵入過程を記述する代表的なモデルである Fisher の拡散増殖方程式は、侵入生物
が拡散と増殖を行いながら拡がっていく様子を記述している。つまり、      を時刻 にお
ける場所 での侵入生物の密度分布とすると Fisher の拡散増殖方程式は次式のように表せ
る（Fisher,1937）。 
   
 
       
  
  
        
   





ここで、D (> 0) は拡散係数、r は内的自然増加率（増殖率）、 (> 0)は種内競争係数で
ある。第１項はランダム拡散を表し、第２項はロジスティック増殖を表している。環境収
容量は r である。 





度がある微小値 n*に達したときの位置と定義する。つまり図１において時刻 t，t + t*，t + 
2t*での進行波の先端は x1*, x2*, x3*である。 
 
 
図１ Fisher の拡散増殖方程式の解の例 
パラメタ値：r = 1, D = 1,  = 1. 
 
 また、図２は原点からこの進行波の先端までの距離（以後、伝播距離と呼ぶ。）の時間
変化を表したグラフであり、侵入初期の過渡的状態を過ぎると（図２の場合、およそ t = 1~2
あたりから）グラフは直線に漸近していることが分かる。進行波の伝播速度は直線の勾配
で与えられ、その値は N0の値にかかわらず 2√  であることが数学的に証明されている
















境としている。好適パッチの幅を  、拡散係数を  、内的自然増加率（増殖率。以降、増殖
率とよぶ。）を  とする。また、不適パッチの幅を  、拡散係数を  、増殖率を  とする。









     
 
  
                     (2) 
初期条件：              
好適パッチ：                          
  
 




不適パッチ：                          
  
 
          
  
 
   












パラメタ値：                                
 
図３では、時刻 、    、      における個体密度分布のグラフを表しているが、パッ
チの空間周期 L ずつ平行移動させると完全に重ね合わせることができる。これを周期的進




 上記のようなパッチモデルにおける周期的進行波の速度公式は Shigesada らによって次
のように求められている(Shigesada et al., 1986)。 
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 where     
                 
             .   (3) 
 
ここで、c は分布の先端における速度で、s は先端の形を与えるパラメタであり、(3)式は、
c と s の関係を表す式となっている。この関係式を dispersion relation と呼ぶ。 
c を s の関数 c(s)とすると、c(s)は下に凸な連続関数となり、その最小値（極小値）が周
期的進行波の伝播速度となる(Shigesada et al., 1986; Kinezaki et al., 2003(2 次元); 
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Weinberger, 2002; Berestycki et al., 2005a,2005b)。つまり、周期的進行波の伝播速度は以
下のように表せる。 
 
周期的進行波の伝播速度：              (4) 
 
 図４は、好適パッチの幅  および不適パッチの幅  の幅がそれぞれ 1 であり、好適パッチ
における増殖率     、拡散係数     、不適パッチにおける増殖率     、拡散係数     
における dispersion relation の例である。この場合は、         において         
       となるため、伝播速度は 2.05737 と求められる。 
 
図４ dispersion relation の例 
c を s の関数として c(s)を求めると、このような下に凸な連続関数となる。 
その最小値が周期的進行波の伝播速度となる。 














互に周期的に現れる環境とし、好適パッチの幅を  、不適パッチの幅を   とする。増殖率を
考えるにあたって、好適パッチと不適パッチの増殖率の単純平均値を基準値  とし、  か
らの変化幅    (  )を加減することによって、好適パッチと不適パッチの増殖率を決めるこ
とにした。ここで単純平均値を  としたのは、   を決めるときに、パッチ幅で重みづけを
する方法も考えられるが、パッチ幅を先に決めて結果的に   が決まるという考え方は不自
然であり、好適パッチと不適パッチの増殖値を始めに決めていく方が自然であると考えた。
つまり、好適パッチの増殖率は  ＋  、不適パッチの増殖率は  －  とする。このような
モデルを考えることによって、パッチ環境全体としての増殖率の大小を  で表し、好適パ














     
 
  
                      (5) 
初期条件：              
好適パッチ：                               
  
 




不適パッチ：                               
  
 
          
  
 
   
                    .  
 
以上のことから、本研究においては４つの変数、つまり、増殖率の平均値  、増殖率の







(3)式の dispersion relation を今回のモデルに利用する。つまり、                 




     [        ]                       
  
    
 
     
                      
where     
               
           .   (6) 
 
 式(6)に４つの変数、増殖率の平均値  、増殖率の振幅   、好適パッチの幅   、不適パッ
チの幅   を代入し、科学技術計算ソフトウェア Mathematica により適宜 dispersion 
relation のグラフを描き、s と c の関係を調べながら、Mathematica の FindMinimum 関
数により極小値を求めていった。このとき、最終的に絶滅するような条件である場合には、









4.1 増殖率の振幅 r0と伝播速度 c の関係（１） 
 図６は、横軸が増殖率の振幅  、縦軸が伝播速度 c であり、それらの関係を表している。
左側の(a)のグラフは、   =    = 1 であり、好適パッチと不適パッチの幅が等しいときであ
り、右側の(b)のグラフは不適パッチの幅   がその 2 倍の   = 2 の時である。 
 それぞれのグラフでは、増殖率の平均値  の値を-1 から 2 まで 1 刻みに変化させたとき
の伝播速度の理論値を       の範囲において計算したものである。 
図６ 増殖率の振幅 r0と伝播速度 c の関係. パラメタ値：d1 = d2 = 1. 
好適パッチと不適パッチの幅（長さ）を固定しておき、各増殖率の平均値  の
値に対し増殖率の振幅  を変化させたときの伝播速度 c の変化を表す。(a)
は好適パッチ幅  と不適パッチの幅  を１に固定。(b)は好適パッチ幅を 1、














 また、平均増殖率がゼロ以下の場合（    ）であっても、好適パッチと不適パッチの





4.2 増殖率の平均値 Rh と伝播速度 c の関係（２）  
 図７のグラフは横軸が増殖率の振幅  、縦軸が伝播速度 c であり、図６の場合と同様では
あるが、図７のそれぞれのグラフでは視点を変えて、不適パッチの幅  を 1, 2, 4 に固定し
て       の間で伝播速度が変化する様子を表している。このときの好適パッチの幅  は
１に固定している。   ＝ 0 のところは、増殖率が全ての   において   に等しく、均質で




図７ 増殖率の振幅 r0と伝播速度 c の関係 
パラメタ値：d1 = d2 = 1.    = 1. 
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 (a)のグラフは   = 1 のときの様子を表しており、   ＝ 2, 4 において    が 2 ぐらいまで
の間で伝播速度は一旦減少し、その後  が増加するとともに伝播速度があがっていることが
図６のグラフよりもよく分かる。不適パッチの幅    が増すにつれてこの傾向は強く出るこ
とが確認できている。また、(b)のグラフでは、   = 0 の場合の振幅    の増加に伴い、十分
に   が大きくなると侵入可能となり、その後 r0が増加すると伝播速度は単調増加していく
ことが分かる。   が負の値であっても、十分に   が大きくなると同様のことが起こってい
ることが確認できた。 
また、(a)、(b)それぞれの場合において、不適環境の幅    が大きくなるにつれて、伝播速
度は遅くなっていることが分かる。 
 
4.3 不適パッチの幅 l2と伝播速度 c の関係 
 図６、７より不適パッチの幅    が増すことによって伝播速度が減少することが分かった
が、不適パッチにおける増殖率が負の場合、当然であるともいえよう。そこで、この傾向
は    の幅がさらに大きくなるにつれて、この傾向がより強く出るか、どうかという点につ
いて次に調べた。 
 図８は、縦軸に伝播速度、横軸に不適パッチの幅  をとり、       の範囲における伝
播速度の理論値を求めたグラフである。 
 図８のグラフ(a)、(b)においては、それぞれ増殖率の平均値   = 2, 1 における不適パッチ
幅    が伝播速度に与える影響を調べたものである。この時、増殖率の振幅    = 0 とおくと、
増殖率が変化しない、すなわち増殖率が  で一定の均一環境となることを意味するので、
その均一環境の場合の伝播速度を点線で表した。このように、均一環境における伝播速度
と比較すると、増殖率の平均値   が同じであっても、不適パッチの幅    が十分に短い間は、
増殖率の振幅  が大きいほど伝播速度を上げる方向に大きく作用しているが、不適パッチの
幅    が 0 から徐々に大きくなるにつれてその影響が小さくなり、伝播速度 c の増加幅は減
少し、あるところから伝播速度を引き下げる方向に働くことが分かる。しかし、  をある程
度以上引き伸ばしても伝播速度の減少幅は小さくなり、緩やかに減少の傾向をもつ程度に
留まる。(a)や(b)の場合では、   の幅が 6 あたりを超えてからはかなり緩やかに減少し、   を
100 まで変化させて伝播速度を求めたが、殆ど変化がなかった。また、(a)や(b)のケースで
は不適パッチ幅   が増加すると   の大きさの順に伝播速度が順に大きいというわけではな
く、グラフが不規則的に交差している。今回の計算結果では、どの様な規則性の元で大小
入れ替わっているのかは分かっていない。 




増加させる影響が出るが、不適パッチ幅   を増加させていくと、増殖率の振幅     が小さい
場合には、速度がゼロに落ちてしまう、つまり、絶滅することがわかる。しかし、増殖率




において）は    が十分に増加しても緩やかな速度減少傾向が見られるものの、不適パッチ
の幅    が 20 までの範囲においては絶滅には至っていないことが確認できている。 
 
図８ 不適パッチの幅  と伝播速度 c の関係 
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The effects of intrinsic growth rate in patchy model  
on biological invasion 
 
Noriko Kinezaki 
Faculty of Informatics, Nara Sangyo University, Nara, Japan 
Abstract: Range expansions of invading species in homogeneous environments have 
been extensively studied since the pioneer works by Fisher (1937) and Skellam (1951). 
However environments for living organisms are often fragmented by natural or 
artificial habitat destruction. To examine the effects of intrinsic growth rate on 
biological invasion of a single species in a patchy environment, I use a diffusion-reaction 
equation in which the intrinsic growth rate periodically fluctuate between favorable and 
unfavorable habitats. Using the formula for the solution of expanded Fisher equation in 
patchy model, if the intrinsic growth rate oscillate, the invading speed increases with 
increases in the amplitude of oscillation under the average of the intrinsic growth rate 
takes negative value. 
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